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Resumen

Las peleas o contiendas animales pueden definirse como interacciones directas o
indirectas entre dos rivales que determinan la propiedad de una unidad de recursos que
es indivisible. Frecuentemente, los machos suelen presentar caracteres sexuales
secundarios definidos como armas que son empleados en contiendas animales

producto de la competencia intrasexual por acceso reproductivo a hembras.

Los odonatos de la familia Calopterygidae presentan pigmentacion alar la cual es
un indicador de condicibn en el combate intrasexual. En el caso especifico de
Hetaerina titia los machos presentan en sus alas anteriores manchas de color negro y
pequefias manchas rojas. Los machos compiten por territorios frecuentados por las
hembras mediante enfrentamientos de vuelo de despliegues aéreos que terminan

cuando uno de los individuos abandona el sitio.

El presente trabajo consistid en evaluar posibles determinantes de la resolucién
de las contiendas, como la residencia, la pigmentacion, el tamafio y la forma alar de los
individuos participantes. La forma y el tamafio alar fueron estimados a través de
técnicas de morfometria geométrica con lo cual se pudieron estudiar las relaciones
alométricas en los machos. Con los predictores de residencia, forma y tamafio alar e
interacciones de segundo grado realicé regresiones logisticas que tuvieron un individuo
focal y una variable de respuesta binaria (gan6-perdid) que me permitié entender como

la forma y el tamafio de centroide inciden en la resolucion de peleas.



En los resultados demuestro que los individuos modificados en su melanizacion
alar presentan menos peleas que los individuos controles. Asimismo, encuentro que
individuos de diferentes tamafios presentan distintas formas alares. Ademas, a
diferencia de estudios previos en los cuales se ha evaluado solo el tamafio como
indicador de ganar peleas, demuestro que existe una relacion significativa entre la
interaccion del tamafio alar y la forma en las alas posteriores con la probabilidad de
ganar una contienda territorial. Evaluando los valores predichos de la forma y tamafio
entre contendientes demuestro que individuos que presentan determinadas formas y
tamafios alares son exitosos, por ejemplo alas més alargadas y anchas hacen a los
individuos mas agiles durante el vuelo. Finalmente, el presente trabajo pone en
relevancia las variables predictoras determinantes en la resolucion de conflictos aéreos
que han sido poco estudiados o ignorados, en este caso la evaluacion de la forma alar

que podria ser considerada en trabajos subsecuentes.



Introduccion

Una contienda o pelea animal puede definirse como una interaccion conductual
directa o indirecta que determina la propiedad de una unidad de recursos
indivisible (Briffa y Hardy, 2013). Los animales luchan cuando la capacidad de
acceder a estos recursos es una limitante importante en su adecuacion. La
adecuacion de estos animales depende de las disputa de recursos limitantes como
el acceso a parejas reproductivas, sitios de oviposicion, territorio, la comida o sitios

de refugio (Briffa y Hardy, 2013).

El comportamiento agresivo estad muy extendido entre los taxones animales
y ha evolucionado en multiples linajes de manera independiente. Por ejemplo, los
machos de peces de la familia Blennidae luchan por el territorio asociado al sitio
de oviposicién de las hembras, los cangrejos de costa Carsinus maenas pelean
por las hembras que recién terminan de mudar debido a que solo son receptivas
sexualmente durante un periodo breve después de la muda (Briffa y Hardy, 2013).
Las peleas por el acceso reproductivo a parejas han generado caracteres
sexuales secundarios llamados armas, usados en las contiendas animales. Por
ejemplo, los machos de ciervo rojo poseen grandes astas que utilizan para
establecer jerarquias o resolver conflictos por recursos de apareamiento, o los

cuernos exagerados de los escarabajos rinocerontes macho Trypoxylus



dichotomus se utilizan en contiendas por recursos y acceso a cOpulas (Warren et

al., 2013).

Los caracteres fenotipicos involucrados en las contiendas animales son
conocidos como armas y son parte de los caracteres sexuales secundarios que
incrementan el éxito reproductivo de los individuos a través de la seleccion sexual.
Asi, Carlos Darwin (1871) plante6 que las armas y ornamentos son caracteres
sexuales secundarios que han evolucionado como resultado de la competencia
entre individuos del mismo sexo por el acceso a parejas reproductivas (seleccion
intrasexual) y/o la eleccion de parejas sexuales (seleccion intersexual) (Andersson
y Simmons, 2006). La variacion en la capacidad de competir y/o elegir pareja de
los individuos de una poblacion otorga un éxito reproductivo diferencial, lo que se

conoce como seleccion sexual (Andersson, 1994; Kokko et al., 2006).

Los caracteres sexuales secundarios extravagantes como las astas,
cuernos o mandibulas pueden traer consigo costos energéticos, fisioldgicos o de
longevidad, o bien, al aumentar su conspicuidad puede tornar a los individuos
vulnerables a la depredacién y ocasionar una menor capacidad para atrapar
presas potenciales. Por lo tanto, un mismo caracter puede estar favorecido por
seleccién sexual al aumentar el éxito reproductivo de un individuo y a su vez
puede ser penalizado por seleccion natural al disminuir su longevidad (Berglund et

al., 1996).



Estos rasgos exagerados frecuentemente varian en su expresion entre los
individuos de las poblaciones, muchas veces debido a la condicion fisiologica y
reservas energéticas que los machos posean (Warren et al., 2013). En multiples
sistemas animales se ha demostrado que los individuos que son sometidos a
manipulaciones experimentales de estrés ambiental como limitaciébn en la
provisiébn de comida o retos inmunol6gicos con infecciones experimentales suelen
presentar caracteres sexuales secundarios menos desarrollados o ausentes
(Alvarez et al., 2013). Por lo tanto estos rasgos son indicadores honestos de la

condicion (Warren et al., 2013).

Sin embargo, los caracteres sexuales secundarios, pueden estar
involucrados tanto en el combate entre machos como en la eleccion femenina
(Berglund et al., 1996). Por ejemplo, las moscas de la familia Diopsidae presentan
0jos pedunculados que sirven como ornamentos y también como armas (Hingle et
al., 2001). Las armas en los machos asi como sus variaciones morfolégicas han
sido estudiadas en la mayoria de varios 6Ordenes de insectos, tales como
coledpteros, ortépteros, hemipteros, himendpteros y dipteros, mostrando de
manera consistente la existencia de patrones hiperalométricos (Berglund et al.,
1996; Emlen, 1997) que modulan la probabilidad de ganar una pelea entre dos

contendientes. Por ejemplo, en la especie de coleéptero Onthophagus



acuminatus, en la cual existe dimorfismo intrasexual, los machos territoriales

poseen un par de cuernos frontales empleados en el combate (Emlen, 1997).

En muchas ocasiones, las armas u ornamentos suelen funcionar como
sefales que le permiten al individuo evaluar el potencial de retencién del recurso
(Resource holding power: RHP) de otros machos antes de iniciar un combate
directo con un rival mas fuerte. En estos casos, es mas probable que los combates
sean mas prolongados si los rivales poseen un RHP similar y tienen una
probabilidad semejante de ganar la contienda (Emlen, 2008). Por lo tanto, el
macho con un rasgo relativamente mayor suele ganar una pelea con rivales mas

pequefios y la duracién de la pelea es menor (Judge y Bonanno, 2008).

Sin embargo, no todos los combates animales involucran contacto fisico o
un dafio directo, por ejemplo, en especies que compiten a través de peleas aéreas
como odonatos, mariposas, dipteros y avispas el potencial de retencion del
recurso (RHP) suele actuar como indicador de la habilidad masculina. En estos
organismos los rasgos que tradicionalmente han sido empleados para estimar el
RHP son principalmente el tamafo, la masa corporal, la edad, el color, el tamafio
del ornamento y el rendimiento de vuelo (Guillermo-Ferreira et al., 2015; Cardoso-
Peixoto y Benson, 2011). Las peleas pueden ser asimétricas con respecto a los
costos y beneficios que experimentan los participantes involucrados, los cuales

pueden mostrar diferencias tanto en reservas de energia como en RHP. Asi los



costos y beneficios diferenciales que experimentan los contendientes incidiran en
la intensidad, duracién y resultado de una pelea (Cordoba-Aguilar, 2008; Briffa y

Hardy, 2013; Kokko, 2013).

En los odonatos, los patrones de apareamiento masculino se caracterizan
desde la busqueda activa de pareja hasta la defensa de territorio a largo plazo de
los sitios de oviposicion o bien sitios frecuentados por las hembras (Cordoba-
Aguilar, 2008). La conducta territorial es comun en los machos de especies de los
ordenes Zygoptera y Anisoptera. En estos clados los machos suelen competir en
peleas aéreas intra e interespecificas en las cuales el contacto fisico ocurre muy
ocasionalmente. Este contacto a menudo parece mas una colisién accidental que
un contacto fisico intencional (Suhonen et al., 2008). EI comportamiento agresivo
en odonatos pueden ser clasificado en 5 tipos de interacciones: a) vuelo circular:
el macho territorial detecta un intruso y vuela hacia él, ambos machos se
persiguen en vuelos circulares hasta que el intruso se va y el macho territorial
vuelve a su percha; b) persecucion: el macho territorial vuela hacia un macho
intruso mientras este se aleja varios metros hasta que regresa hacia atrds y
persigue al territorial; c) vuelos frontales o zigzag: el macho territorial se enfrenta a
un intruso que vuela de ida y vuelta, cara a cara, y arriba y abajo; d) perseguir y
escapar: una vez que el macho territorial detecto un intruso, el primero vuela
directamente hacia este ultimo. El intruso no vuela de regreso contra el territorial,
simplemente se aleja perseguido por el macho territorial por varios metros hasta

que el ultimo regresa a su percha original y e) comportamientos multiples: el



macho territorial puede realizar mas de uno de los comportamientos antes

mencionados (Munguia-Steyer et al., 2016).

En los odonatos, gran parte de la variacion en el comportamiento territorial
de los machos parece ser causada por limitaciones energéticas, por ejemplo, las
reservas de grasa muscular, ya que estas influyen en su capacidad de lucha o en
el potencial de retencion de recurso (Suhonen et al., 2008). En estas peleas los
machos compiten por territorios en guerras de desgaste (Wars of attrition) que
generalmente involucran exhibiciones aéreas prolongadas que terminan cuando
uno de los involucrados consume sus reservas energéticas ya que los individuos
tendran diferentes umbrales de reservas fisioldgicas y serdn mas o menos

costosas dependiendo de su eficacia de vuelo (Guillermo-Ferreira et al., 2015).

Un aspecto poco explorado en el contexto de las interacciones agonisticas
aéreas en los odonatos es como la morfometria alar incide en la agilidad y
maniobrabilidad de los contendientes. La agilidad es la capacidad con la cual un
individuo puede modificar su velocidad mientras que la maniobrabilidad se refiere
a la capacidad de alterar la direccion de la ruta de vuelo mientras se avanza a una
velocidad fija (Wootton y Newman, 2008; Reyes, 2014). Estas cualidades son
ejecutadas gracias a que los odonatos pueden mover cada una de sus cuatro alas
independientemente, ademas de batir sus alas también son capaces de girarlas

sobre su propio eje y pueden volar alternando los dos pares de alas (Abbott,



2010). Asi, se sabe por estudios realizados con morfometria tradicional que alas
anchas tienen un mejor rendimiento de deslizamiento (Wootton, 1991, Johansson
et al., 2009). Ademas, las alas relativamente grandes reduciran la carga alar que
se refiere al peso soportado por unidad de area de las alas (Wootton y Newman,
2008). Una aproximacion mas eficiente al estudio de la forma alar es a través de la
morfometria geométrica, disciplina que estudia la forma y tamafio de los individuos
a través de la configuracion de coordenadas geométricas de los caracteres
morfolégicos estudiados. Bajo la perspectiva de la morfometria geométrica se
puede definir la forma como aquella informacion ajena a la rotacion, traslacion y
reescalamiento del conjunto de coordenadas geométricas digitalizadas (Zeldich et
al., 2004). La morfometria geométrica permite separar forma y tamafio alar de
manera inequivoca, cosa que los métodos de morfometria tradicional son
incapaces de realizar a través de las medidas de longitud, profundidad y anchura

(Zeldich et al., 2004; Adams y Otarola-Castillo, 2013).

Las especies del suborden Zygoptera, conocidas coloquialmente como
caballitos del diablo, se caracterizan por mantener las alas unidas cuando estan
en posicion de percha. Los dos pares de alas estan unidos al torax, el primer par
de alas mas cercano a la cabeza son las alas anteriores y el par detras de estas
son las posteriores. Estas alas presentan numerosas venas alares que forman
celdas. La vena mas anterior en cada ala es llamada costa (Figura 1). El
pterostigma es un area coloreada en la punta del ala a lo largo del margen costal y

se piensa que estabiliza el ala durante el vuelo (Abbott, 2010).
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Figura 1. Morfologia y venacién general del ala de un odonato (Abbott, 2010).

Las alas son frecuentemente usadas en despliegues sexuales, debido a
gue pueden mostrar rasgos sexuales secundarios, los cuales son importantes en
la eleccion de pareja y reconocimiento entre especies. Un ejemplo de dichos
caracteres sexuales secundarios es la pigmentacion alar. En las especies de
calopterigidos se encuentran pigmentaciones alares en varios colores, una de
ellas es la pigmentacion negra que se basa en la melanina, la cual es costosa de
producir y es usada como precursor en el sistema inmunolégico en el
encapsulamiento de agentes infecciosos (Rantala et al.,, 2000). El grado de
melanizacion ha mostrado ser un indicador de RHP en las contiendas animales
entre los machos de esta familia asi como un rasgo sujeto a eleccion femenina
(Siva-Jothy, 1999; Outomuro et al., 2013), mientras que las tonalidades amarillas
naranjas y rojas estan determinadas principalmente por pigmentos llamados

omocromos (Futahashi, 2016).
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En diversas especies de la familia Calopterygidae las hembras visitan los
arroyos y cuerpos de agua Unicamente durante el apareamiento y la oviposicion.
Durante estas visitas las hembras no reciben recursos por parte de los machos
con los que se aparearon (Cordoba-Aguilar, et al., 2009). Un territorio defendido
por un macho es esencialmente espacio aéreo dentro del cual el macho residente

tiene un mayor acceso reproductivo a las hembras que pasan.

El establecimiento de estos territorios esta relacionado con la luz solar y la
termorregulacion de los machos pues hay evidencia que sugiere que los odonatos
requieren cierta temperatura para llevar a cabo actividades incluyendo
apareamiento, oviposicion y vuelo, alcanzando el pico de su actividad durante las
temperaturas mas altas del dia (Anderson y Grether, 2010; Cordoba-Aguilar et al.,

2009).

Los machos de las libélulas pertenecientes a la familia Calopterygidae han
mostrado ser un sistema de estudio para evaluar cémo la forma del ala, tamafio
del ala y su ornamentacion inciden en las conductas sexuales y agonisticas
(Outomuro et al.,, 2013). Estudios recientes en especies de esta familia como
Mnais costalis, Calopteryx xanthostoma y Hetaerina americana  sugieren
fuertemente que la pigmentacion de las alas es seleccionada sexualmente
(Coérdoba-Aguilar, 2002). EI macho de la especie Calopteryx virgo vigila desde su
percha soleada, realizando rituales en los cuales muestran a sus competidores su
potencial fisico a través de sefiales como la coloracion de sus alas o vuelos

llamativos, atacando Unicamente cuando advierten la entrada de algin macho en

11



su territorio (Sanchez et al, 2009). Se ha registrado que las peleas pueden
reducirse por el reconocimiento intra y/o interespecifico del competidor basado en

la coloracion del ala (Anderson y Grether, 2011).

Los machos del género Hetaerina se caracterizan por su pigmentacion alar
gue consiste en una mancha roja en la base de las alas. Estudios realizados en
las especies H. americana y H. vulnerata han demostrado que esta pigmentacion
alar est4 asociada con la capacidad de adquirir y defender territorios. Asi los
machos con mayor area pigmentada o intensidad de la mancha permanecen mas
dias en el territorio, por lo que su éxito reproductivo aumenta (Cordoba-Aguilar y

Cordero-Rivera, 2005).

A diferencia de las otras especies del género, los machos de H. titia
presentan ademas de la mancha roja, una pigmentacion negra en sus alas
producto de la melanizacién. Los machos muestran una extensa variacién en
dicha pigmentacion, las alas posteriores van desde el negro solo en la base del ala
(el resto es trasparente) hasta completamente negro (Figura 2), y existe una
diferencia geogréafica y estacional en el grado de esta variacién (Anderson y

Grether, 2010; Drury et al., 2015; Castafios et al., 2017).
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Figura 2. Variacién de la pigmentacion alar en machos de Hetaerina titia.

La variacion estacional de esta especie se observa en los machos que
emergen en primavera los cuales tienen poca o ninguna coloracién negra en sus
alas, mientras que aquellos que emergen en verano se encuentran muy
melanizados. El aumento estacional en la coloracién negra alar en H. titia reduce
las peleas interespecificas asimismo la agresion es reducida al manipular
experimentalmente la coloracion negra en otras especies del género (Grether et al.
2015). Sin embargo, para odonatos son raros los trabajos que vinculen las
relaciones agonisticas intraespecificas que ocurren a largo plazo y que vinculen
ademas del tamafio corporal, reservas energéticas y pigmentacion a la forma alar,
y menos aun que utilicen morfometria geométrica para analizar la variacion de la

forma y tamafio alar en machos que participan en contiendas por territorios.

En algunos casos la residencia, es decir, el momento en que un individuo
es propietario de un territorio puede afectar resolucion de la lucha por dicho
espacio. Por ejemplo, en contiendas entre machos de la mariposa moteada
Pararge aegeria donde se alternaban los roles de propietario e intruso, el residente

siempre ganaba, ademas las peleas solo escalaban cuando ambos individuos

13




asumian el rol de residente (Davies, 1978).

Durante el presente estudio registramos la morfometria alar y la conducta
agonistica de machos de H. titia en condiciones naturales diariamente por un total
de dos meses en un periodo de dos afios y analizamos la relacién entre la
variabilidad de la forma y tamafo alar de los machos involucrados en peleas.
Asimismo, determinamos el papel de la melanizacién alar en la frecuencia y
probabilidad de ganar una pelea ya que tradicionalmente se considera este rasgo
como una sefal de condicion (Contreras-Gardufio et al., 2006). Adicionalmente,
determinamos el efecto de la residencia, las diferencias de tamafio y forma alar de
los contendientes en la probabilidad de ganar o no una pelea y la duracién de la

misma.
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Objetivo General

Estudiar las interacciones agonisticas en los machos de H. titia y determinar las

variables predictoras relevantes en la resolucion de dichas contiendas animales.

Objetivos particulares

Caracterizar la forma alar de machos de H. titia involucrados en
interacciones agonisticas por territorio mediante el uso de la morfometria

geomeétrica.

Estimar relaciones alométricas entre el tamafio y la variacién de la forma de

las alas anteriores y posteriores de afios diferentes.

Analizar si existe una relacion entre la residencia, la variacion del tamafio y

la forma alar y la probabilidad de ganar o no una pelea.

Determinar si existen diferencias en la frecuencia, duracion y resultado de
los combates en funcion de la pigmentacion alar manipulada

experimentalmente.
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Hipotesis

1. La forma alar diferird de acuerdo al tamano de las alas de los machos.

2. La residencia, forma y el tamafio alar de los machos contendientes incidira en la

duracion y probabilidad de ganar una pelea.

3. La manipulacion experimental del area melanizada alar modificara la frecuencia

y la probabilidad de ganar una pelea.
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Material y métodos

e Sitio de muestreo
El estudio se llevo a cabo en los periodos del 27 de Junio al 25 de Julio del 2015y
del 6 de Julio al 4 de Agosto del 2016, en las margenes del rio de La Palma (18°
33" N, 95° 03’ W), a 5 km de la estacion de Biologia Tropical de los Tuxtlas,
Veracruz, México. Durante 2015 las sesiones de captura, marcaje, y registro de
peleas de los organismos las realizamos tres personas diariamente durante 28
dias. Las sesiones correspondientes al periodo de 2016 las llevamos a cabo 4
personas diariamente durante 29 dias. En ambos afios se realizaron estas
actividades en un horario de 10:00 a 15:00 horas, el cual fue establecido debido a
gue estos organismos son ectotermos y presentan mayor actividad cuando la
temperatura es elevada. Alrededor del rio La Palma se observa vegetacion
fragmentada de selva alta perennifolia y pastizales inducidos. En esta region la
temperatura promedio oscila entre los 24.1°C y 27.2°C en temporada de lluvias la
cual abarca de Junio a Febrero y presenta una precipitacion anual de 1272 a 4201

mm en promedio (Gutiérrez-Garcia y Ricker, 2011).
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e Marcaje

Con el fin de identificar individualmente a los machos involucrados en las peleas
marcamos un total de 604 individuos en los dos afios que fueron capturados
usando redes entomologicas. Para este estudio fueron considerados Unicamente
adultos jovenes y sexualmente maduros, estos se diferencian por tener las alas
flexibles con un color brillante y rigidez en el cuerpo (Plaistow y Siva-Jothy, 1996).
Aquellos organismos con alas rotas o algun tipo de lesién no fueron considerados
en el estudio porque impediria determinar adecuadamente la forma alar mediante

morfometria geométrica y su desempefio en las contiendas animales.

Todos los individuos capturados fueron colocados sobre una caja Petri y se
inmovilizaron colocando un par de placas de cristal sobre sus alas. Después se
fotografiaron con una camara (Rebel T3i, Canon) montada en un tripié¢, tomando la
imagen con la cAmara orientada de manera perpendicular para evitar sesgos en
los andlisis morfométricos (Figura 3). Estas imagenes fueron utilizadas en el
laboratorio para realizar las mediciones morfométricas requeridas para los analisis

alométricos y de probabilidad de ganar peleas.
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Figura 3. Macho de H. titia montado para el registro fotografico.

Inmediatamente después de ser fotografiado, marcamos a cada organismo
capturado, colocando cuidadosamente un codigo de pintura de diferentes colores
Gnico para cada individuo en la parte dorsal del abdomen con plumones de
diferentes colores (DecoColor, Fine Line, Marvy Uchida of America Corp, Torrance
CA) colocando las marcas en los segmentos del 4 al 7 contados a partir de la
parte posterior a la anterior. Estos marcadores han sido utilizados y recomendados
de manera frecuente para el marcaje de libélulas de la familia Calopterygidae sin
gue haya reportes de algun efecto perjudicial hacia los individuos (Anderson et al.,
2011). Cada color indicaba un numero los cuales correspondian al siguiente
cédigo: Blanco=1, Naranja=2, Guinda=3, Verde=4, Amarillo=5 Azul=6.

Posteriormente procedimos a manipular experimentalmente el area pigmentada
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del ala de los individuos. Dicha manipulacién consisti6 en un factor con tres
niveles, Control negativo: no hubo ningun tipo de manipulacion en el area
pigmentada, Control Positivo: hubo manipulacion con un plumén trasparente
(Prismacolor, Premier PM-121) hasta el nodus del ala, y Experimental: hubo
manipulacion con un plumén negro (Prismacolor, Premier PM-98) aumentando
artificialmente el &rea pigmentada del organismo. A diferencia de otras especies,
H. titia presenta un grado de pigmentacion alar muy variable, por lo que resulta
imposible fijar un porcentaje definido de area manipulada en todos los individuos
(Castarios et al., 2017). La asignacion de los individuos a cualquiera de los tres
grupos fue realizada de manera aleatoria. Ambos plumones utilizados para marcar
las alas, han sido utilizados en estudios previos con esta especie (Drury y Grether,
2015; Grether et al., 2015) y el plumén trasparente con H. americana (Barcelo-

Atilano, 2013).

e Observacion y registro de conducta agonistica

Realizamos recorridos diarios en un segmento de 320 metros del rio para registrar
Unicamente las interacciones entre individuos marcados, anotando el cddigo de
cada individuo, asi como la duracion de la pelea, y las condiciones del tiempo en
el momento de encuentro. Todos los observadores ubicamos individuos
territoriales focales. Estos individuos se encontraban asentados en un territorio, y
esperabamos a que sucediera una interaccion agonistica, esto por el hecho de

que resulta mas complicado identificar individualmente de manera simultanea a los
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dos individuos mientras se encuentran peleando. Todas las peleas registradas
cuentan con la identificacion individual de ambos participantes. Las peleas
observadas en estos machos son exhibiciones aéreas en donde el contacto fisico
es poco frecuente (Suhonen et al., 2008). Asimismo, se registrO el grupo
experimental al que pertenecian los individuos observados en las peleas y la
duracion de las mismas. En todas las observaciones se utilizaron binoculares
Nikon Prostaff 7s 8x30 para registrar la identidad de cada individuo durante el

vuelo.

e Analisis morfométrico

1. Seleccion y digitalizacion de marcas anatomicas

Con las iméagenes de los individuos involucrados en las interacciones registradas
de ambos afios, realizamos un analisis de morfometria geométrica para evaluar la
forma y tamafo del ala derecha anterior y posterior de los individuos que
participaron en las peleas. Utilizamos el programa TpsDig version 2.04 (Rohlf,
2005) para ubicar marcas anatomicas homélogas y repetibles en las alas de todos
los individuos también llamadas landmarks, que nos permiten describir
adecuadamente la forma y el tamafio alar. A partir de estas marcas anatémicas
generamos proyecciones radiales mediante el software MakeFan version 8 con las
cuales pudimos ubicar semimarcas, llamadas asi porque se encuentran a lo largo
de una curva o bien no es posible establecer un criterio de homologia para definir
su posicion (Zelditch et al., 2004). En nuestro caso la pigmentacién del ala impedia

visualizar algunas venas en las alas anteriores mientras que las posteriores se
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encontraban completamente melanizadas, lo que evitaba identificar la mayoria de

la venacion.

En las alas anteriores fueron digitalizadas quince posiciones de las cuales nueve
son marcas anatomicas y seis son semimarcas, mientras que en las alas
posteriores se ubicaron cuatro marcas anatémicas y nueve semimarcas (Figuras 4
y 5). Para medir el area alar melanizada natural y aumentada artificialmente,
ademas del &rea roja utilizamos el programa Imaged, version 1.47v (NIH,

Bethesda, Maryland) (Abramoff et al., 2004).

Figura 4. Ubicacion de las marcas y semimarcas anatémicas en el ala anterior derecha.

22



B T ————

Figura 5. Ubicacion de las marcas y semimarcas anatomicas en el ala posterior derecha.

2. Obtencién de coordenadas Procrustes

A partir de las coordenadas geométricas provenientes de las digitalizaciones
anteriormente descritas realizamos un analisis de Procrustes. Los andlisis de
Procrustes consisten en obtener la forma y tamafio de los individuos a partir de la
rotacion, reescalamiento y traslacion de la configuracion geométrica de cada
individuo usando un criterio de minimos cuadrados hasta que las coordenadas
correspondientes se alinean lo mas cerca posible (Adams y Otarola-Castillo,
2013), obteniendo asi las coordenadas de Procrustes que describen los cambios
en la forma a lo largo del ala con relacién a la forma consenso de todos los
machos y un conjunto de rejillas de deformacion que muestran los cambios en la

posicion de cierto punto anatdmico con respecto a otro. El analisis también permite
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estimar el tamafio de centroide (TC), calculando el cuadrado de cada una de las

distancias de las coordenadas, sumando todas las distancias al cuadrado y luego

tomando la raiz cuadrada de la suma: TC(x) = \/Zﬁ‘zlzj-”:l(xij —¢j)? y es una

medida de tamafio que es matematicamente independiente de la forma (Zelditch

et al., 2004; Outomuro et al., 2013).

Las coordenadas resultantes permiten calcular las variables de la forma o
distancias Procrustes las cuales utilizamos para comparar las diferencias de la
forma y tamafo alar a través de rejillas de deformacion y la influencia que tienen

en el resultado de una pelea.
e Andlisis de frecuencia de peleas con manipulacién experimental

Realizamos un modelo lineal generalizado de distribucién binomial que considero
los individuos registrados en peleas y el nimero de individuos marcados en cada
tratamiento para determinar si los individuos diferian en la probabilidad de
encontrarlos peleando segun el tipo de manipulacion experimental en su area alar.
De igual forma, calculamos los valores predichos de la probabilidad de encontrar
peleando a individuos siendo residentes o invasores de cada tratamiento
experimental a partir del modelo lineal generalizado de distribucion binomial

anteriormente descrito.
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e Analisis alométrico

Con el fin de determinar si la forma alar de los individuos depende del tamafio que
presentaban realizamos analisis alométricos en las alas anteriores y posteriores
derechas en machos experimentales, controles negativos y positivos teniendo
como variable predictora el tamafio del centroide (TC) y a las coordenadas de
Procrustes como variables de respuesta, estos andlisis se realizaron mediante la
funcién plot.procD.allometry y el argumento RegScore el cual calcula puntajes de
la forma a partir de la regresion de forma en el tamafio. Para un solo grupo, estos
puntajes de forma son matematicamente idénticos al componente alométrico
comun (CAC). La funcion pot.procD.allometry se encuentra en el paquete de R

llamado geomorph version 2.0 (Adams y Otarola-Castillo, 2013).

e Analisis de contiendas animales: forma, tamafio y residencia

Una vez obtenidas las coordenadas Procrustes realizamos sobre ellas un andlisis
de componentes principales (ACP), el cual es utilizado para examinar la variacién
de los datos y reducir la dimensionalidad de los mismos, una vez que se obtienen
los componentes principales (CP), algunos de estos pueden ser utilizados como
variables de la forma en analisis posteriores (Zeldich et al., 2004), en nuestro
caso, correspondientes a los dos primeros componentes principales debido a que
incluyen el 76% de variacion explicada. Asi, realizamos un modelo lineal
generalizado de distribucién binomial sobre el resultado de las contiendas

animales, teniendo como variable de respuesta binaria si el individuo focal gané o
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perdi6 la pelea. Los machos focales fueron elegidos de manera aleatoria entre los
contendientes participantes (Briffa et al., 2013). Las variables de respuesta
consideradas fueron la residencia, la diferencia de tamafio (TC) y la diferencia en
forma (CP1 y CP2) de los contendientes. En el modelo global (el mas
parametrizado) consideramos interacciones de segundo grado entre estas
variables. Realizamos la seleccion de modelos a través del criterio de informacion
de Akaike (AIC) y un analisis de devianza para poner a prueba la significancia de
las variables contenidas en el modelo con mayor soporte (Johnson y Omland,
2004). A partir de este modelo calculamos las diferencias en forma y tamafio a
través de las rejillas de deformacion y las relacionamos con su probabilidad de

ganar una pelea.

e Duracion de peleas

Se realizé un andlisis de la duracién de las peleas registradas el segundo afio con
informacion de tiempo en segundos exactos de cada combate, y otro analisis con
una categorizacion binaria para ambos afios, donde 0O indica tiempo menor a un
minuto y 1 mayor a un minuto. Lo anterior se realizé con la finalidad de encontrar

una relacion entre la duracién de los combates y el tamafio y la forma del ala.
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Resultados

Durante ambos afios fueron capturados y marcados individualmente 604 machos
de Hetaerina titia, 361 en el 2015 y 243 en 2016, asignando a estos machos los
siguientes tratamientos: control negativo (c-) 200 individuos, control positivo (c+)
202 individuos y experimental con 202 organismos. Se registrd un total de 269

peleas en los dos afios, 119 en 2015 y 150 durante el 2016.

e Frecuencia de peleas con manipulacion experimental en la

pigmentacion alar

Para determinar si los individuos diferian en la probabilidad de encontrarlos
peleando segun el tipo de manipulacion experimental en el aérea melanizada,
realizamos un modelo lineal generalizado de distribucion binomial que considero
los individuos involucrados en peleas y el nUmero de individuos marcados en cada
tratamiento. Encontramos que los individuos del grupo experimental, a los que les
aumentamos el area melanizada, eran encontrados con menor frecuencia en las

peleas que los controles ya fuera en su papel de residentes o como invasores.

Calculamos los valores predichos de la probabilidad de encontrar peleando
a individuos siendo residentes o invasores de cada tratamiento experimental

mediante un modelo lineal generalizado de distribucion binomial. La probabilidad
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de ser residente en el grupo control negativo (c-) es mayor con un valor predicho
de 0.250 (IC95% = 0.201-0.305) con respecto al grupo experimental (e) con valor
de probabilidad de 0.056 (IC95% = 0.030-0.92) (Figura 6). De la misma manera la
probabilidad de ser un macho invasor fue mayor en el grupo control negativo con
un valor predicho de probabilidad de 0.264 (IC95% = 0.214-0.319) a diferencia que

el grupo experimental con un valor de 0.110 IC al 95% (Figura 7).

Tabla 1. Anova de la frecuencia de individuos que participaron en peleas segun su

categoria.
Grados de Grados de Devianza Devianza P
libertad libertad residual
residuales
Nulo 0 2 36.376
Residente 2 0 36.376 0.000 <0.001
Nulo 0 2 21.784
Invasor 2 0 21.784 0.000 < 0.001
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Figura 6. Probabilidad de encontrar a un individuo de cada tratamiento como
residente del territorio durante una contienda. Los puntos representan los

valores predichos de la forma, y las barras los intervalos de confianza al 95%.
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Figura 7. Probabilidad de encontrar a un individuo de cada tratamiento como
invasor durante una contienda. Los valores predichos estan representados por

los puntos y las barras los intervalos de confianza al 95%.
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e Analisis morfométrico

Una vez realizado el analisis de Procrustes en el cual se realizd la rotacion,
traslacion y escalamiento de todas las imagenes con las coordenadas digitalizadas
de ambos afios obtuvimos las coordenadas de todos los individuos alrededor de la
forma consenso para las alas anteriores (Figura 8) y posteriores (Figura 9).
Posteriormente se realizé un analisis de componentes principales (ACP) el cual
nos permitié simplificar el nimero de variables de la forma obtenidos previamente
con el analisis de Procrustes, en nuestro caso los primeros dos componentes de la

forma (CP1 y CP2) incluyen el 76% de la variacion explicada de la forma (Tabla 2,

Figura 10).

Tabla 2. Desviacion estandar y proporcién acumulativa de los primeros 5

componentes principales.

CP1 CP2 CP3 CP4 CP5

Desviacion 0.0122 0.0084 0.0052 0.0039 0.0023
Estandar

Proporcion de la 0.5192 0.2496 0.0968 0.0547 0.0191
varianza

Proporcion de 0.5192 0.7688 0.8657 0.9205 0.9396
varianza

acumulada
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Figura 8. Forma consenso del ala anterior de ambos afios. La forma consenso
esta representada por los puntos negros y las coordenadas de Procrustes de

todos los individuos por los puntos grises.
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Figura 9. Forma consenso del ala posterior de ambos afios. La forma consenso
esta representada por los puntos negros y las coordenadas de Procrustes de

todos los individuos por los puntos grises.
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Figura 10. Porcentaje de la varianza de los primeros 5 componentes principales.
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e Andlisis alométrico

Las regresiones alométricas muestran que los machos presentaron una variacion
en la forma alar de acuerdo a su tamafio tanto en 2015 como en 2016. Durante
2015 se registraron coeficientes alométricos significativos tanto en las alas
anteriores, (P = 0.046, Figura 11) como en las posteriores, (P = 0.004, Figura 12)
(Tabla 3), mientras que en 2016 también se registraron coeficientes alométricos
significativos tanto en las alas anteriores, (P= 0.001, Figura 13) como en las

posteriores, (P= 0.001, Figura 14) (Tabla 4).
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Tabla 3. Resultados del andlisis alométrico en las alas anteriores y posteriores de

2015

Ala Variables Grados de Sumade Cuadrados F P
predictoras libertad cuadrados medios

Anterior Tamaro 1 0.0035 0.0035 2.5104 0.046
(log)
Residuales 79 0.1112 0.0014

Posterior Tamario 1 0.0007 0.0007 4.1696 0.004
(log)
Residuales 77 0.0129 0.0001
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Figura 11. Relacién alométrica del ala anterior en el afio 2015 entre los CPs de la

forma alar (eje de las y) y el tamafio del centroide (eje de las x).
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Figura 12. Relacién alométrica de ala posterior en el afio 2016 entre los CPs de la

forma alar (eje de las y) y el tamafio del centroide (eje de las x).
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Tabla 4. Resultados del analisis alométrico de las alas anteriores y posteriores de

2016
Alas Variables Gradosde Sumade Cuadrados F P
predictoras libertad cuadrados medios
Anterior Tamafno 1 0.0063 0.0063 6.7951 0.001
(log)
Residuales 99 0.0923 0.0009
Posterior Tamafo 1 0.0027 0.0027 10.389 0.001
(log)
Residuales 103 0.0271 0.0002
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e Andlisis de contiendas animales: forma, tamafio y residencia

Debido a que la mayoria de las peleas registradas fueron entre individuos del
grupo control, el andlisis que evalu6 las variables predictoras asociadas a la
resolucion del conflicto fue hecho solo con este grupo. Realizamos un modelo
lineal generalizado que consider6 el efecto de la forma (CP1 y CP2), la diferencia
en tamafno de centroide, el afio, residencia y las interacciones de segundo grado
en la posibilidad de ganar una pelea con un valor de AIC = 73.57. Mientras que el
modelo con mayor soporte no consideré el afio, con un valor de AIC = 73.3 (Tabla
5). El andlisis de las alas posteriores muestra que la probabilidad de ganar una
pelea depende de si el individuo era residente o no y de la interaccién de las
diferencias de la forma y tamafio del centroide que presentaban los individuos. En
la Figura 15 se muestra la probabilidad de ganar una pelea en funcién de la
relacion entre el primer componente de la forma CP1 y mayor tamafio alar, la
Figura 16 muestra la misma relacién sin embargo cada circulo representan un
individuo y la probabilidad esta representada por las lineas de contorno, mientras
que en la Figura 17 y 18 la probabilidad de ganar un combate depende de la
relacion entre el segundo componente de la forma CP2 y las alas posteriores mas

grandes.

Diferentes interacciones entre el tamafio alar y los dos primeros
componentes de la forma asi como diferentes probabilidades de que un individuo
pueda ganar una pelea se dan manipulando estas variaciones de la forma. A

partir de diferentes combinaciones entre el primer y segundo componente de la
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forma (A -0.02, 0, 0.02) y tamafio de centroide (A-50, 0, 50) calculamos distintas
probabilidades de ganar una pelea entre contendientes, asi como visualizamos
sus diferencias en forma a través de las rejillas de deformacion. Con el fin de
determinar las probabilidades de ganar una pelea calculamos diferentes
combinaciones de diferencias en forma y tamafio entre los contendientes (Tabla
6). En la figura 19 (a) se muestra la forma promedio comparada con CP1 (A0,02),
(b) la forma promedio comparada con CP2 (A 0.02), (c) cuando los valores de CP1
y CP2 son positivos con valor predicho de ganar un combate de 0.3150 y (d)
variacion de la forma cuando los valores de CP1 y CP2 son negativos con 0.6131

de valor de ganar. No hay variacion en el tamafio en ninguno de los casos.

Tabla 5. Probabilidad de ganar una pelea de la residencia, tamafio y forma.

Variables predictoras Grados Grados de Devianza Devianza P
de libertad residual
libertad residuales

Prob. de residencia 1 101 64.713 8 0.001
Dif. de tamafio 1 100 0.162 77 0.687
Dif. de forma 1 1 99 1.107 76 0.293
Dif. de forma 2 1 98 4,492 72 0.034
Dif. De tamafo:Dif. 1 97 5.420 66 0.020
forma 1

Dif. De tamafo:Dif. 1 96 7.547 59 0.006
forma 2
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Figura 15. Probabilidad de ganar una pelea en machos de H. titia (eje de las z) en
funcion de la diferencia de la forma en CP1 (eje de las y) y al tamafio del centroide

del ala posterior (eje de las x).
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Figura 16. Probabilidad de ganar (isolineas) con respecto a la variacion de CP1y
el tamafio del centroide alar. Los puntos representan a los individuos analizados y

Su posicion sobre la superficie de adecuacion.
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Figura 17. Probabilidad de ganar una pelea en machos de H. titia (eje de las z) en
funcién de la diferencia en la forma CP2 (eje de las y) y al tamafio del centroide

del ala posterior (eje de las x).
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Figura 18. Probabilidad de ganar (isolineas) con respecto a la variacion de CP2 y
el tamafio del centroide alar. Los puntos representan a los individuos analizados y

Su posicion sobre la superficie de adecuacion.
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L1 )
Figura 19. Rejillas de deformacion de la variacion de los valores predichos de la
forma del ala posterior. (a) Forma promedio y (A 0.02) de CP1 (b) Forma promedio
y (A 0.02) de CP2. (c) Variacion en la forma con los valores positivos de CP1

(A0.02) y CP2 (A0.02), (d) Variacion de la forma con valores negativos de CP1 (A-

0.02) y CP2 (A-0.02)
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Tabla 6. Valores predichos de la probabilidad de ganar de acuerdo con la
combinacion de los componentes de la forma (CP1 y CP2) positivos y negativos

con la diferencia de tamano del centroide.

Dif. de forma (CP1) Dif. de forma (CP2) Dif. de tamafio  Valores predichos

0.02 0 50 0.005

0 0.02 50 0.006
0.02 0.02 0 0.315
-0.02 -0.02 50 0.613
0.02 -0.02 50 0.420
0.02 0.02 50 0.000
-0.02 0 -50 0.896
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e Andlisis de contiendas animales: manipulaciones experimentales

Para determinar si la manipulacion experimental en el area melanizada de cada
individuo incidia en la probabilidad de ganar un combate territorial realizamos un
modelo lineal generalizado que considerd 158 interacciones en las que se evaluo
a los invasores como individuos focales teniendo la siguiente combinacion c-
contra c-, c+ y e. El modelo con mayor soporte fue el modelo nulo con un valor de
AIC= 120 mientras que el modelo global tuvo un valor de AIC= 128.1, por lo tanto
no encontramos una relacion entre la probabilidad de ganar y el grupo

experimental de individuos invasores porque los valores no son significativos.

De igual forma analizamos la probabilidad de los individuos residentes de
ganar una contienda considerando 149 interacciones donde los residentes solo
pertenecian al grupo control negativo c-. El modelo global tuvo un valor de AIC =
141.13, mientras que el modelo con mayor soporte tuvo un valor de AIC=135,
estos valores son poco significativos por lo tanto la manipulacién experimental

tampoco influye en el resultado de una pelea en individuos residentes (Tabla 7).

Tabla 7. Probabilidad de individuos residente de ganar.

Variables Grados Grados de Devianza P
predictoras de libertad

libertad residuales
Nulo 148
Dif. de 1 147 355 0.059
tamano
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e Duracion de peleas

Se realiz6 un analisis de la duracién de las peleas con una categorizacion binaria
para ambos afos, donde 0 indica menor a un minuto y 1 mayor a un minuto. El
modelo global tuvo un valor de AIC = 114.3, mientras que el modelo nulo resultd
con mayor soporte (AIC= 106.2), por lo que no existe una relacion entre la
duracion de los combates y el tamafio del centroide y la forma del ala, y estad no
influye en el resultado de las interacciones entre machos. Realizamos un analisis
solo con peleas registradas del segundo afio con informaciébn de tiempo en
segundos exactos de cada pelea con valor de AIC= 42.67. En la Figura 20 se
muestra el histograma de la duracion de los combates en la que se observa que la

mayoria de las peleas tuvieron una duracién menor a un minuto.
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Figura 20. Histograma frecuencias de la duracion (s) de peleas del afio 2016.
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Discusioén

Los machos del género Hetaerina defienden territorios riberefios que son
frecuentados por las hembras para aparearse, por lo cual la competencia por
estos sitios es muy intensa (Suhonen et al., 2008; Kemp, 2013; Munguia-Steyer et
al, 2016). Por lo tanto los machos que consiguen apropiarse y defender un
territorio suelen presentar un mayor éxito reproductivo que aquellos que son
incapaces de hacerlo (Suhonen et al., 2008). Los machos no territoriales
deambulan por los margenes riberefios en busca de sitios disponibles o de alguna

hembra pasajera (Munguia-Steyer et al., 2016).

Sin embargo, defender un territorio puede generar costos para los machos,
como pueden ser riesgos de lesiones, pérdida de tiempo de forrajeo (Waage,
1988), costos fisioldgicos, deterioro de la funcidbn inmune contra parasitos,
patdgenos y costos energéticos como el agotamiento de las reservas de energia
(Suhonen et al., 2008). Por ejemplo, en grillos ganadores de enfrentamientos hay
un incremento en la octopamina que muestran fluctuaciones dramaticas antes de

las contiendas hasta después haber acabado (Briffa y Sneddon, 2007),

En las interacciones agonisticas entre los machos mediante vuelos
prolongados para ganar o defender un territorio, los contendientes podrian estar
evaluando la condicién y/o la capacidad de retencion del recurso de sus rivales,

como lo hace Calopteryx virgo, donde se ha demostrado que los machos
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dominantes tienen una mejor inmunocompetencia, lo que sugiere que el resultado
de la competencia entre machos puede usarse para predecir la calidad masculina
en términos de defensa inmunoldgica (Koskimaki et al.,, 2004). En moscas,
mariposas y odonatos territoriales el RHP suele estar relacionado con el gasto
energético involucrado en el vuelo, que incluye reservas de grasa abdominal y

factores biomecanicos tales como la morfologia corporal y/o alar (Kemp, 2013).

En especies como H. americana y C. haemorrhoidalis la pigmentacion alar
suele estar ligada a la capacidad de defender un territorio (Grether, 1996;
Cordoba-Aguilar, 2002; Contreras-Garduiio et al., 2006). Asimismo en H.
americana las reservas de grasa se han relacionado con la pigmentacién alar, en
donde los machos territoriales con mayor pigmentacion en las alas presentan
mayores reservas de grasa y una respuesta inmune superior en comparacion a los

machos no territoriales (Contreras-Gardufio et al., 2006).

En H. titia, individuos con mas pigmentacion negra en las alas muestran
una mayor tasa de encapsulamiento de melanina a filamentos de nylon que
individuos menos pigmentados o no territoriales (Cordoba-Aguilar et al., 2007).
Asimismo se ha encontrado que individuos de temporada temprana tienen alas
menos melanizadas y cuentan con menos reservas de carbohidratos, glucégeno y

proteina que los machos de la temporada tardia (Castafos et al., 2017).

La frecuencia de interacciones entre individuos pertenecientes al control

negativo fue mayor que los machos experimentales, debido al grado de
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melanizacion alar resultado de las manipulaciones experimentales. La menor
frecuencia en las interacciones agonisticas involucrando machos experimentales
podria deberse a que: a) machos mas pigmentados son menos retados en
combates o b) pueden presentar una menor supervivencia (Anderson y Grether,
2011). La idea subyacente en la primera hipétesis reside en que la pigmentacién
alar puede trasferir informacion entre los concursantes sobre los costos futuros sin
infligir todavia dafio al oponente, estas exhibiciones pueden modificar el
comportamiento del oponente potencial ya que se relacionan con los costos
recibidos si la pelea se intensifica (Kokko, 2013). Se ha demostrado que la
pigmentacion alar puede incidir en el resultado de un concurso entre machos, por
ejemplo, los machos de Mnesarete pudica con alas mas opacas y manchas rojas
mas grandes tienen mas probabilidades de ganar una pelea, ademas son capaces
de evaluar su propio estado fisioldgico interno y en ultima instancia evaluar la

pigmentacién del rival (Guillermo-Ferreira et al., 2015).

Por otro lado, al hacer un estudio longitudinal de peleas a lo largo de un
mes los machos manipulados podrian presentar una menor longevidad, por lo
tanto tenemos menos registros de peleas. Lo anterior puede deberse al hecho de
aumentar artificialmente la mancha alar de los machos se genera un costo de
supervivencia, por ejemplo, en Hetaerina americana la probabilidad de
supervivencia disminuye al aumentar el tamafio de la mancha alar (Barcelo-
Atilano, 2013), como consecuencia de un incremento en la visibilidad hacia los
depredadores y ademas pueden ser mas visibles para sus potenciales presas

(Grether, 1997). Esto apoyaria la hipotesis de la sefial honesta la cual asume que
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solo individuos con buena condicién son capaces de pagar los costos de portar

rasgos exagerados (Stuart-Fox, 2005).

Otros estudios de manipulacién experimental en poblaciones simpatricas de
Hetaerina, por ejemplo, H. titia, H. americana, H, occisa y H. cuentata han probado
que los machos usan la coloracién alar para identificar a sus competidores
conespecificos, Hetaerina occisa, por ejemplo, es capaz de discriminar
fuertemente a los machos congéneres y a los de H. titia en temporada tardia, es
decir, cuando estos Ultimos son mas abundantes portando una coloracién oscura.
Sin embargo, H. titia es mas agresivo hacia machos conespecificos que hacia H.
occisa en ambas temporadas (Drury et al., 2015), por lo que son mas agresivos
con intrusos de la misma especie que con intrusos de otras especies de Hetaerina.
Estas observaciones se obtuvieron mediante peleas simuladas con un macho
(considerado intruso) atado a un hilo delgado manteniéndolo cerca del territorio del

macho focal durante algunos minutos (Anderson y Grether, 2010).

El modelo de “guerra de desgaste” (War of attrition model) asume que los
individuos son capaces de estimar el potencial de retencion del recurso de sus
oponentes y que el valor del recurso es el mismo para ambos rivales, este modelo
también supone que no hay contacto fisico durante todo el combate y que el
ganador debe ser el individuo que es capaz de persistir mas tiempo en la
interaccién (Junior-Lopes y Cardoso-Peixoto, 2013). En este sentido el potencial

de retencion del recurso RHP equivale a cualquier factor que determine la
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resistencia al vuelo.

Una herramienta que es utilizada para evaluar la relacion entre el tamafio y
la forma alar es la alometria (Klingenberg, 1996). La alometria puede definirse
como los cambios en el tamafio relativo de las partes corporales correlacionados
con los cambios en el tamafio total del organismo (Huxley, 1932). Con lo anterior
podemos estimar los coeficientes alométricos, es decir, los valores de la pendiente
de la relacién. Nuestros resultados en ambos afilos muestran que el tamafio del
centroide alar tiene una relacion hiperalométrica con el cambio en la forma alar, es
decir, que individuos con alas mas grandes tienen un mayor cambio en la forma
haciendo sus alas mas anchas. Esta relacion es relevante en el resultado de las
contiendas entre los machos de esta especie ya que sefiala que hay una relacion
positiva entre la probabilidad de ganar un enfrentamiento territorial y las
diferencias en el tamafo y forma de las alas entre los contendientes. Organismos
con alas mas grandes (tamafio del centroide) y mas anchas (forma alar) tienen

mayor probabilidad de ganar un combate aéreo.

Tradicionalmente se ha considerado el tamafio como el indicador mas
relevante en la resolucion de una contienda animal, por ejemplo en peces, arafias
y mariposas (Wells, 1988; Kemp, 2000; Subahie, 2015). En los machos de H.
miniata el estatus territorial y capacidad de ganar disputas no esta determinado
por el tamafio corporal, ya que no se han encontrado diferencias entre ganadores
y perdedores (Lefevre, 2004). Sin embargo, puede existir una relacion entre la

forma y el tamafio alar que incide en los patrones de vuelo, por ejemplo en
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Calopteryx virgo, el tamafio corporal puede ser relevante en la habilidad de
defender un territorio ya que se relaciona con la variacion de la forma en las alas

delanteras (Koskiméki et al., 2009; Outomuro et al., 2013).

Es por lo anterior que nosotros consideramos el tamafo del centroide del
ala de cada individuo en vez de la longitud de la cabeza a los cercos anales. Se ha
demostrado que en los machos de H. titia existe una relacion hiperalométrica entre
la pigmentacion negra y el tamafio del ala, lo que hace pensar que la mancha
negra en las alas es un indicador de condicién de los machos (Olvera-Hernandez,
2016). En nuestros modelos estadisticos no hubo una relacion entre la mancha
negra y el tamafio alar con respecto a la probabilidad de ganar en un
enfrentamiento, sin embargo observamos una interaccion entre el tamafio alar y la
forma en las alas posteriores, en donde a mayor tamafio del centroide alar existe
mayor variacion en la forma dependiendo de los valores de CP1 y CP2 son
positivos 0 negativos, debido a esto observamos un incremento en la probabilidad
de ganar un concurso territorial del macho focal analizado, lo que contrasta con lo
evaluado en Calopterix virgo, donde no se encontraron diferencias en forma de las

alas entre ganadores y perdedores de concursos territoriales (Bots et al, 2012).

Los analisis en las alas posteriores de los machos de H. titia muestran que
los individuos con mayor probabilidad de ganar enfrentamientos aéreos tienen las
alas mas alargadas (tamafio del centroide) ademas tienden a ser mas anchas
(forma alar), en este caso las alas relativamente grandes reducen la carga alar, es

decir, el peso del organismo dividido por el area del ala, y crean movimientos de
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giro largos, estas caracteristicas aumentan tanto la maniobrabilidad como la
agilidad (Wootton y Newman, 2008) permitiendo a los individuos un menor
desgaste energético durante el vuelo incrementando asi sus posibilidades de

ganar o mantener un territorio.

Por otra parte, la experiencia misma de ganar y ser residentes podria
generar cambios fisiolégicos y tener como consecuencia una mayor probabilidad
de ganar eventos territoriales futuros, lo que podria explicar que el 84% de las
peleas registradas fueron ganadas por machos que identificamos como residentes
de un territorio, los cuales fueron capaces de defenderlo durante varios dias y en
algunos casos semanas, esta conducta también es observada en la mariposa
moteada de madera (Pararge aegeria) donde los machos son fieles a su territorio
y lo defienden durante periodos de tiempo prolongados (Kemp, 2013). Otros
estudios con esta misma especie de mariposa sugieren que los machos mas
agresivos se mantienen como residentes y siguen ganando peleas territoriales
debido a un efecto de auto-refuerzo de la experiencia ganadora del encuentro
anterior (Kemp y Wiklund, 2004). Este efecto de residencia puede ser explicado
mediante la “estrategia del burgués” en la cual se juegan dos roles (A y B), en
donde A es el papel del duefio del territorio y B es el papel de intruso. Los
individuos burgueses también ignoran explicitamente las diferencias de RHP

(Kokko, 2013).

La pigmentacién de las alas anteriores no tiene una relacién directa con el
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desempeio de las alas durante el vuelo, pero es sabido que la mancha negra
puede funcionar como una sefial de condicion del individuo y pueda estar
actuando antes de iniciar una disputa aérea, cuando un rival evallia la capacidad
de retencion de recurso de su oponente, decidiendo si el combate puede escalar
en una interaccion mas prolongada y por lo tanto este rasgo puede estar
determinando la duracion del conflicto. Sin embargo, en nuestro caso no
encontramos un efecto positivo entre los machos manipulados y la probabilidad de

ganar.

En conclusion, encontramos una relacion hiperalométrica entre el tamafio
del centroide y el cambio de la forma (alas mas anchas) de las alas anteriores y
posteriores de machos de H. titia registrados en peleas aéreas. La residencia, el
tamafio de centroide y forma alar tienen una relacion positiva con la probabilidad
de ganar una contienda territorial, sugerimos que las alas posteriores mas
alargadas y anchas podrian hacer a los individuos mas agiles durante el vuelo.
Los machos manipulados tuvieron una menor frecuencia de interacciones y no
hubo una relacion entre el area alar manipulado y el resultado de las peleas.
Finalmente este trabajo aporta informacién sobre la conducta agonistica de
machos involucrados en combates aéreos registrados a lo largo de un mes en dos
anos y la relacion de su morfologia alar con el éxito de la defensa territorial en esta

especie.
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